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蜜蜂群内生殖分工体系的形成及其维持
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Abstract Honeybees are eusocial insects with advanced division of labor. Reproduction is monopolized by the

queen; workers are sterile due to the effects of pheromones released by the queen and brood. Polyandry in

honeybees decreases intracolonial genetic relatedness but facilitates the evolution of worker policing. Worker

policing，together with the effects of queen and brood pheromones on the development of workers’ovaries，

reduces reproductive conflicts within honeybee colonies and maintains the eusociality of honeybees.
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摘 要 本文对蜜蜂群内生殖分工体系的形成及其维持机制进行综述。蜜蜂群体具有完善的劳动分工
(包括生殖分工)体系，蜂王垄断生殖权力，而工蜂生殖器官发育不完全，在蜂王信息素和幼虫信息素的

作用下产卵受到抑制。蜂王的多雄交配机制降低了群内个体间的亲缘关系，但也促进了工蜂间相互监

督机制的形成。工蜂间的相互监督，结合蜂王和幼虫信息素对工蜂卵巢发育的影响，解决了蜂王与工

蜂、工蜂与工蜂间的生殖利益冲突，保障了蜂群内的生殖分工体系，提高了群体效率，维护了蜂群的真社

会性。
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群内个体间生殖分工是社会性昆虫的典型

特征。在社会性膜翅目昆虫中，工蜂(或工蚁)

生殖能力有不同程度的丧失
［1］。少数物种工

蜂(或蚁)卵巢完全退化并失去生殖能力，而另

有一些物种工蜂(或蚁)则有能力建巢、交尾和
产卵。而蜜蜂工蜂生殖能力的丧失程度正处于
以上两者之间。工蜂与蜂王相比，形态上存在
显著差别，生殖器官发育不完全，不能交配，但

卵巢仍具有功能，具有在一定条件下产雄性未

受精卵的潜力。在有王条件下，蜜蜂群体的生
殖权力由仅有的一只蜂王垄断(人工组建的多

王群除外)，而工蜂承担除产卵和交配之外的

一切箱内外工作。

1 蜂王多雄交配

多雄交配机制在社会性膜翅目昆虫(蜂和

蚁)中并不常见
［2］，但在整个蜜蜂属中却普遍

存在。蜜蜂处女王在进入性成熟期后，通常选

择晴朗少风的午后出巢婚飞。婚飞时，蜂王在
雄蜂聚集区内可连续与 5 ～ 20 只雄蜂进行交
配
［3，4］。在一些蜜蜂种中，与蜂王交配的雄蜂
数量相当大。例如，大蜜蜂 Apis dorsata 蜂王可
能与 50 只以上雄蜂交配［5 ～ 7］; 印 尼 蜂 A.
nigrocincta Smith 蜂王也有与超过 40 只雄蜂交
配的报道

［4］;也有研究表明西方蜜蜂蜂王最多

可与 44 只雄蜂交配［8］。蜂王和雄蜂交配后，大
部分精液被蜂王排出体外，而仅有大约 10%
(甚至更少)的精子通过侧输卵管转移到受精

囊中。在蜂王的受精囊中，精子能够保持长时
间的生理活性

［9］。产卵后的蜂王不再出巢进
行交配飞行。
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蜂王多雄交配机制使得蜂群内具有多个同

母异父的亚家族，降低了群内个体间的亲缘关

系，而从理论上来讲这会不利于维持群体的真

社会性结构
［10］。对于进化出这一机制的原因，

目前主要的解释是基于遗传多样性的一些假

说，这些理论都认为由多雄交配机制而引起的

群内遗传多样性的增加会提高蜂王及蜂群的适

合度
［11］。虽然遗传多样性如何提高蜂王和蜂

群适合度的确切机制尚不可知，但是一些研究

确实表明遗传多样性高的蜂群具有较高的抗病

力
［12 ～ 15］、协作效率［16，17］和生产力［16］。这些研
究结果为蜂王多雄交配机制的进化提供了间接

的解释。

2 群内个体间亲缘关系

虽然蜂王垄断群体的生殖权力，但仍有极

少部分工蜂具备产卵的能力。在西方蜜蜂有王
群中，大概有 0. 01%的工蜂卵巢内具有成熟的
卵子，具备产卵的能力

［18，19］。这些工蜂所产的
卵占群内所有雄蜂卵的 7% 左右，但是在所有
雄蜂 当 中 却 仅 有 0. 1% 是 产 卵 工 蜂 的 后
代
［18，19］。有王群内产卵工蜂的比例在不同的
蜂种间可能存在差异。东方蜜蜂群内产卵工蜂
的比例较高，可达 5% 左右，但在 Oldroyd 等所
检测的 652 个雄蜂蛹中却没有一个是工蜂的后
代
［20］。

自己产

的雄蜂

全同胞姐妹

产的雄蜂

蜂王产

的雄蜂

半同胞姐妹

产的雄蜂
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图 1 蜂王与两只雄蜂交配时群内个

体间的遗传关系(Barron 等［21］)

蜂王的多雄交配机制决定了蜂群内具有多

个亚家族的遗传结构。由于工蜂不交配，仅产
雄性未受精卵，群内仅有的一只蜂王能产雌性

受精卵，因而在产雌性后代方面不存在生殖冲

突。亲属选择理论认为，蜂王和工蜂间及工蜂
与工蜂间在生殖雄性个体方面存在潜在的冲

突
［22］。对于某个工蜂个体而言，孵育不同子代
雄蜂的相对价值与该工蜂和子代雄蜂间的亲缘

关系有关。在产雄性后代时，某一工蜂个体与
其亲生子代的亲缘系数为 0. 5，与自己全同胞
姐妹的子代雄蜂亲缘系数为 0. 375，与蜂王的
子代雄蜂亲缘系数为 0. 25，与半同胞姐妹的子
代雄蜂亲缘系数为 0. 125(图 1)，平均来讲，该
工蜂与工蜂产的子代雄蜂间的平均亲缘系数为

0. 125 + 0. 25 / n，其中 n 为与蜂王交配的有效雄
蜂数
［22，23］。显然，当 n = 1，即蜂王仅与一只雄

蜂交配时，与某一工蜂个体的平均亲缘关系:自

己产 的 雄 蜂 ( 0. 5 ) > 其 它 工 蜂 产 的 雄 蜂
(0. 375) > 蜂王产的雄蜂(0. 25)。而当 n > 2
时，自己产的雄蜂 ( 0. 5 ) > 蜂王产的雄蜂
(0. 25) > 其它工蜂产的雄蜂。也就是说在多
雄交配的蜜蜂群内，任何一个工蜂个体与自己

产的雄蜂的亲缘关系比与其它任何雄蜂亲缘关

系都要高，而且同时，该工蜂与蜂王产的雄蜂亲

缘关系高于与其它工蜂产的雄蜂的平均亲缘关

系。因此，工蜂要提高自身的广义适合度①可
以有两种途径:自己繁殖或者限制其它工蜂繁

殖(同时支持蜂王生殖)。

3 限制工蜂产卵的机制

在小社会性群体中，生殖主导个体可以通

过物理上的主导性抑制工蜂生殖
［24］。但即使

群 势 最 小 的 蜜 蜂 种———A. florea 和
A. andreniformis平均每群也有大约 6 000 只工
蜂，而 A. mellifera 群势则可以达到这一数目的
数十倍。因而在蜂群中，要依靠仅有的一只蜂

① 广义适合度( inclusive fitness)，是对个体适

合度的进一步扩展，它不以个体的存活和生殖为尺度，

而是以个体在后代中(不一定是自己繁殖的后代)传播

自身基因或自身基因相同基因的概率为尺度。
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王通过物理途径(如对产卵工蜂进行攻击)来

监督工蜂生殖显然是行不通的
［24］。在蜜蜂属

内，工蜂生殖主要依靠信息素和工蜂间互作来

控制。
3. 1 蜂王和幼虫信息素
蜂王和幼虫的存在都能抑制工蜂生殖。蜂

王信息素和幼虫信息素是抑制工蜂卵巢发育的

主要因素
［25］。

3. 1. 1 蜂王信息素 目前已知与蜜蜂级型有
关的信息素来源包括上颚腺

［26］、杜氏腺［27］、背
板腺
［28］
及蜂王排泄物

［29］。其中蜂王上颚腺信
息素是影响工蜂生殖的主要信息素

［26］。
上颚腺是位于蜜蜂头部内表面两侧的成对

腺体，两侧腺体分别与一导管相连，开口于上颚

基部。蜂王上颚腺和工蜂上颚腺都以 C18 烷
烃为底物合成后续脂肪酸产物，但两者在合成

途径上各有侧重点，致使其分泌物的组成及比

例不同
［30，31］。蜂王上颚腺分泌物主要包括 9-

氧代-2-癸 烯 酸 ( 9-keto-2 ( E )-decenoic acid，
9ODA)，正式和反式 9-羟基-2-癸烯酸 ( 9-
hydroxy-2(E)-decenoic acid，9HDA)，对羟基苯
甲酸甲酯(methyl p-hydroxybenzoate，HOB)和 4-
羟 基-3-甲 氧 基 苯 乙 醇 ( 4-hydroxy-3-
methoxyphenylethanol，HVA)［32］，其中 9ODA 和
9HDA 是蜂王上颚腺分泌物的主要成分。工蜂
上颚腺分泌物主要由 10-羟基-2-癸烯酸 ( 10-
hydroxy-2 ( E)-decenoic acid，10HDA) 和 10-羟
基癸酸(10-hydroxydecanoic acid ，10HDAA) 组
成。最初的研究认为蜂王上颚腺和工蜂上颚腺
分泌物组成上存在严格的级型间界限，9ODA
和 9HDA 被认为是蜂王上颚腺分泌物的代表，
而 10HDA 和 10HDAA 被认为是工蜂上颚腺的
代表。但后续的研究表明两者上颚腺分泌物的
组成上具有较高的可塑性，个体间差异也很大。
有些工蜂具有少量的9HDA［33］，极少部分工蜂
含有少量 9ODA［34］，而在非洲系的西方蜜蜂
(特别是海角蜂中)9ODA 和 9HDA 含量明显较
高;而 蜂 王 上 颚 腺 也 分 泌 少 量 10HDA 和
10HDAA，在刚出房的处女蜂王中，这两种物质
是其上颚腺的主要产物，在蜂王发育过程中，上

颚腺分泌物由工蜂样的组成(主要是 10HDA
和 10HDAA ) 向蜂王样的组成转变 (主要是
9ODA 和 9HDA)。
蜂王上颚腺信息素具有抑制工蜂育王、延

迟分蜂、抑制工蜂保幼激素合成和吸引雄蜂等
作用
［25］。在抑制工蜂卵巢发育方面，9ODA 在

很早就被认为是调节工蜂卵巢发育的主要信息

素
［35］，但是后续的针对这一物质及蜂王上颚腺

其它主要成分功能的研究却给出了模棱两可、
甚至是矛盾的结果。大部分研究表明蜂王头部
或上颚腺分泌物对工蜂卵巢发育有一定的抑制

作用
［26，35 ～ 37］，但也有研究表明蜂王上颚腺分泌

物即使在高浓度下也不能抑制工蜂卵巢发

育
［38］。近期的研究又再次证实了蜂王上颚腺
分泌物对工蜂卵巢发育的抑制效果

［39］。
蜂王背板腺分泌物对工蜂卵巢的发育也能

起到抑制作用
［28］。虽然该研究仅是针对实验

室条件下的笼养小群体工蜂的实验，没有蜂群

实验的支持，但结合单独蜂王的腹部或者被切

除上颚腺的蜂王对工蜂卵巢发育也能起到抑制

作用
［40］，而且整只蜂王的身体冲洗物的抑制效

果最好
［37，41］
等事实，说明抑制工蜂卵巢发育的

信息素除了上颚腺之外应该还有其它来源。
至于蜂王信息素如何抑制工蜂卵巢发育的

机制，存在两个不同的解释。蜂王控制假说认
为蜂王信息素主动的抑制了工蜂卵巢的发育和

工蜂产卵，而工蜂控制假说认为蜂王信息素仅

是蜂王存在及其自身质量的标示信号，工蜂在

获知这一信号的基础上限制自身的生殖并抑制

别的工蜂的生殖
［42］。后者又被称为“自我监督

( self-policing)”［24］。
3. 1. 2 幼虫信息素 Jay 首次报道了蜜蜂幼虫
的存在对工蜂卵巢的发育能起到抑制作用。蜂
王和幼虫在抑制工蜂卵巢发育的过程中都起到

了作用，而且单独幼虫的效果要比单独蜂王的

效果好
［43，44］。与蜂王信息素相比，针对幼虫信

息素的研究较少，虽然有研究鉴定了幼虫信息

素的一些成分及功能
［45］，但具体什么幼虫信息

素在抑制工蜂卵巢发育方面起到了作用还未

知。
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深入研究抑制工蜂卵巢发育的机制，了解

这一复杂的信息素控制途径，将有助于深入理

解社会性昆虫群体结构的进化及维持
［25］。昆

虫的卵巢发育涉及两个过程，前期卵黄蛋白原

的生成和后期的卵巢发育和产卵。蜜蜂中这两
个过程似乎受到不同的信息素调控。研究表
明，蜂王在抑制卵黄蛋白原的生成方面具有显

著效果，而幼虫在抑制工蜂卵巢发育和产卵方

面效果更显著
［25］。对于蜂王信息素和幼虫信

息素各自在抑制工蜂产卵方面的作用的研究，

将有助于揭晓社会性昆虫中调节个体间生殖差

异的信号的本质及其调节途径和理解社会性结

构的进化途径。
3. 2 工蜂监督
虽然蜂王信息素和幼虫信息素能够起到抑

制工蜂卵巢发育的作用，但仍有极少数工蜂能

逃避这一机制，拥有生殖能力。但在蜂群中，受
蜂王多雄交配机制的影响，某一工蜂个体与蜂

王产雄蜂的亲缘关系(亲缘系数为 0. 25)要大
于该工蜂与其它工蜂所产雄蜂的平均亲缘关系

(亲缘系数为 0. 125 + 0. 25 /n，其中 n 为与蜂王
交配的有效雄蜂数)。基于亲属选择理论，工
蜂个体会偏向于孵育蜂王产的雄蜂，而不孵育

其它工蜂产的雄蜂，也就是说工蜂在自己不繁

殖的情况下通过限制其它工蜂繁殖(即工蜂监

督
［24，46］)并支持蜂王生殖来提高自身的广义适

合度。
工蜂监督是对广义适合度理论的重要支

持，也 是 社 会 性 的 控 制 超 越 个 体 自 私 性

( individual selfishness)的典型［47］。基于工蜂监
督的社会性控制机制降低了自私个体繁殖的可

能性，有利于进化形成具有生殖分工的稳定社

会性群体。
3. 2. 1 工蜂监督的机制 I:选择性食卵 工蜂
能够区别工蜂产的卵和蜂王产的卵，而吃掉前

者
［48］。但是对于幼虫，工蜂似乎并不能区别其
蜂王或工蜂的来源。其它工蜂通过一定的机制
识别工蜂产的卵后吃掉工蜂产的卵是工蜂监督

的主要机制。有关 A. florea［49］和 A. cerana［50］

的研究也证实了选择性食工蜂卵现象的存在，

表明工蜂选择性食卵行为进化于这些种分化之

前。
工蜂产的卵有别于其它社会性昆虫的营养

性卵，因为它们和蜂王产的未受精卵一样能够

发育成雄蜂个体。至于工蜂如何区别工蜂产或
蜂王产的卵，目前基本认为是基于蜂王卵的卵

标记信息素
［51］。工蜂产的卵在与蜂王产的卵

或蜂王刺鞘接触后，其在有王群中被移除的滞

后时间明显迟于未处理的工蜂产的卵
［52］，说明

蜂王卵的卵标记信息素可能是在产卵过程中附

上的。另外，用蜂王杜氏腺(Dufour gland)的乙
醇提取物处理工蜂卵也明显降低了工蜂监督的

效果，说明杜氏腺很有可能是这一信息素的来

源之一(不能排除其它腺体来源的可能性)。
蜂王杜氏腺比工蜂杜氏腺发达，而且蜂王杜氏

腺分泌物组成更加多样化，无王群产卵工蜂杜

氏腺组成与普通工蜂相比更加多样化，但仍不

及蜂王
［27］。这些差异进一步增加了杜氏腺作

为卵标记信息素来源的可能性，但目前为止尚

不能确定卵标记信息素的具体成分。
卵标记信息素协助工蜂监督这一机制，目

前为止还没有任何直接的证据。国际上多个研
究组都曾尝试从卵的表面直接萃取信息素，但

成效并不明显。因此，有关工蜂通过识别卵标
记信息素而对工蜂产的卵进行监督的推论，仍

需要直接的证据予以证明。
3. 2. 2 工蜂监督机制Ⅱ:袭击产卵工蜂 在有
王和无王的西方蜜蜂蜂群中，卵巢发育的工蜂

常受到同群其它工蜂的攻击
［52 ～ 54］，这可能是工

蜂监督的另一机制。在有王群中，袭击仅针对
卵巢发育的工蜂，表明工蜂可能能够通过识别

与卵巢发育相关的一些特征(如腺体或表皮的

一些成分变化)识别工蜂卵巢的发育
［54］。但对

于这一识别物的鉴定并非容易之举。

4 小结

蜂王是蜜蜂群内的生殖主导个体，垄断群

体的生殖权力。工蜂仍然保留有产卵的能力，
但在正常情况下其生殖受到来源于蜂王与幼虫

的信息素和工蜂间的相互监督两方面的约束。
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绝大部分工蜂在蜂王和幼虫信息素的作用下，

卵巢不发育，不具备产卵能力;而对于极少数突

破信息素屏障的工蜂个体，产下的绝大部分卵

在工蜂监督的作用不能得到孵育。
虽然蜂王的一雌多雄交配机制降低了群内

个体间的亲缘关系，从一方面来讲不利于维护

群体的真社会性，但同时这一机制带来的遗传

多样性促进了工蜂监督的进化形成。工蜂间的
相互监督，结合蜂王和幼虫信息素抑制工蜂卵

巢发育，解决了蜂王与工蜂、工蜂与工蜂间的生
殖利益冲突，保障了蜂群内的生殖分工，提高了

群体效率，维护了蜂群的真社会性。鉴于生殖
分工是社会性昆虫社会性结构形成的基础，对

于社会性群体内级型间及级型内生殖冲突的形

成及解决方式的研究将为理解社会性结构的形

成提供关键的信息。
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